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Íàâåäåíî îñíîâí³ òèïè âàêóîëü ðîñëèííèõ êë³òèí òà 
¿õ õàðàêòåðèñòèêè. Ðîçãëÿíóòî ¿õíþ áóäîâó, ôóíêö³¿ 
òà ðîëü ó ï³äòðèìàíí³ êë³òèííîãî ãîìåîñòàçó. Îïèñà-
íî ìîäåë³ òà îñîáëèâîñò³ âåçèêóëÿðíîãî òðàíñïîðòó ³ 
àäðåñàö³¿ äî ð³çíèõ òèï³â âàêóîëü. Çàïðîïîíîâàíî ïî-
äàëüø³ ïåðñïåêòèâí³ íàïðÿìêè äîñë³äæåíü öèõ êë³òèí-
íèõ îðãàíåë.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: âíóòð³øíüîêë³òèííèé òðàíñïîðò, îðãà-
íåëüíå ðîçï³çíàâàííÿ, á³ëêîâ³ âàêóîë³, ë³òè÷í³ âàêóîë³.

Âñòóï. Âàêóîë³ ðîñëèííèõ êë³òèí º óí³êàëüíèìè îð-
ãàíåëàìè, ùî â³äð³çíÿþòüñÿ ñâîºþ ïîë³ôóíêö³îíàëü-
í³ñòþ. Âîíè º ãîëîâíèì äæåðåëîì êë³òèííîãî òóð-
ãîðó ³ ðåçåðâóàðîì äëÿ çáåð³ãàííÿ òà íàêîïè÷åííÿ
ïîæèâíèõ ðå÷îâèí. Âàêóîë³ ðîñëèííèõ êë³òèí â³äïî-
â³äàþòü çà ï³äòðèìêó ãîìåîñòàçó ð³çíîìàí³òíèõ ñïî-
ëóê ó öèòîçîë³ – ì³íåðàëüíèõ ñïîëóê, öóêð³â, îðãà-
í³÷íèõ êèñëîò òà âòîðèííèõ ìåòàáîë³ò³â [1–3]. Äåÿê³ 
ñïåö³àë³çîâàí³ òèïè êë³òèí, à ñàìå êë³òèíè ïðîäèõ³â, 
äåìîíñòðóþòü øâèäê³ çì³íè ðîçì³ðó êë³òèíè çà ðà-
õóíîê çìåíøåííÿ îá’ºìó âàêóîë³ öèõ êë³òèí. Øâèä-
ê³ çì³íè îá’ºìó âàêóîëü çàáåçïå÷óþòü òàê³ âàæëèâ³ 
ïðîöåñè, ÿê òðàíñï³ðàö³ÿ òà äèõàííÿ, ùî º íåîáõ³ä-
íîþ óìîâîþ äëÿ âèæèâàííÿ ðîñëèí. 

Öåíòðàëüíà âàêóîëü (ÖÂ), ùî ïðèñóòíÿ ìàéæå â
óñ³õ òèïàõ òêàíèí âåãåòàòèâíèõ îðãàí³â ðîñëèí, º 
ãîëîâíèì òèïîì âàêóîëü ðîñëèííèõ êë³òèí. ÖÂ ìî-
æå çàéìàòè äî 90 % îá’ºìó êë³òèíè òà â³äïîâ³äàº çà 
ãåíåðàö³þ òà ï³äòðèìóâàííÿ òóðãîðó. Îêð³ì òîãî, â 
ÖÂ íàêîïè÷óþòüñÿ ïðîäóêòè äåãðàäàö³¿ öèòîïëàçìè 
êë³òèíè òà ì³ñòÿòüñÿ ã³äðîë³òè÷í³ ôåðìåíòè [1, 2]. 
Çàâäÿêè òàêèì âëàñòèâîñòÿì ÖÂ ùå ÷àñòî íàçèâà-
þòü ë³òè÷íèìè àáî âåãåòàòèâíèìè (ðèñ. 1). 

²ç ïîäàëüøèì ðîçâèòêîì ñó÷àñíèõ ìåòîä³â ì³ê-
ðîñêîï³¿, ìîëåêóëÿðíî¿ á³îëîã³¿ òà á³îõ³ì³¿ áóëî âñòà-
íîâëåíî, ùî êë³òèíè ðîñëèí ìîæóòü ìàòè äåê³ëüêà 
òèï³â âàêóîëü. Òàêå ôóíêö³îíàëüíå ð³çíîìàí³òòÿ âà-
êóîëü º ñïåöèô³÷íèì ³ çàëåæèòü â³ä òèïó òêàíèíè. 

Òàê, êë³òèíè ðåïðîäóêòèâíèõ îðãàí³â òà íàñ³ííÿ 
ðîñëèí çáàãà÷åí³ íà ³íøèé òèï âàêóîëü, ùî îòðèìàëè 
íàçâó á³ëêîâ³ âàêóîë³ (ÁÂ) (ðèñ. 1) [4–13]. Âîíè ìà-
þòü íåâåëèê³ ðîçì³ðè ³ â³äïîâ³äàþòü çà çáåð³ãàííÿ 
ð³çíîìàí³òíèõ á³ëê³â òà ³íøèõ âàæëèâèõ ïîæèâíèõ 
ðå÷îâèí. ÁÂ º çáàãà÷åíèìè íà çàïàñí³ á³ëêè òà á³ë-
êè çàõèñòó, ùî íàäçâè÷àéíî âàæëèâî äëÿ ïðîðîñ-
òàííÿ íàñ³ííÿ òà ðàííüîãî ðîçâèòêó ïðîðîñòê³â. Ö³ 
âàêóîë³ òàêîæ çóñòð³÷àþòüñÿ â êë³òèíàõ âåãåòàòèâ-
íèõ îðãàí³â, àëå ¿õ ðîëü ùå íå ïîâí³ñòþ ç’ÿñîâàíà. 
Ïðèïóñêàºòüñÿ, ùî çà óìîâè âïëèâó íà ðîñëèíè äåÿ-
êèõ àá³îòè÷íèõ ñòðåñ³â, íàïðèêëàä ïîñóõè òà õîëî-
äó, ñàìå ÁÂ êë³òèí âåãåòàòèâíèõ òêàíèí íàêîïè÷ó-
þòü çàïàñí³ á³ëêè [5, 14]. Ïîêàçàíî, ùî âàêóîë³ 
îáîõ òèï³â ìîæóòü ñï³â³ñíóâàòè â îäí³é êë³òèí³ [6, 
14–16]. Îòæå, ÖÂ â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä ÁÂ çà ñâîºþ 
ìîðôîëîã³ºþ, á³îõ³ì³÷íèì ñêëàäîì òà ôóíêö³ÿìè. Íå-
ùîäàâíî âñòàíîâëåíî, ùî ð³çí³ òèïè âàêóîëü òà-
êîæ â³äð³çíÿþòüñÿ íàáîðîì âîäîðîç÷èííèõ òà òîíî-
ïëàñòíèõ á³ëê³â. Çîêðåìà äåÿê³ ïðåäñòàâíèêè àêâà-
ïîðèí³â ðîäèíè Ò²Ð (tonoplast intrinsic protein) òà 
êàë³ºâèõ êàíàë³â ðîäèíè ÒÐÊ (Two Pore K+ channels) 
ìàþòü ð³çíó âàêóîëÿðíó ëîêàë³çàö³þ [4–6, 11–13]. 

Öåé îãëÿä ïðèñâÿ÷åíèé àíàë³çó ðåçóëüòàò³â ñó-
÷àñíèõ äîñë³äæåíü áóäîâè, ìåõàí³çì³â òðàíñïîðòó òà 
ô³ç³îëîã³÷íî¿ ðîë³ ð³çíèõ òèï³â ðîñëèííèõ âàêóîëü. 

Áóäîâà òà ôóíêö³¿ âàêóîëü ð³çíèõ òèï³â. ²ñíóâàííÿ 
âåëèêèõ ÖÂ ó êë³òèí³ º âàæëèâîþ òà íåîáõ³äíîþ 
óìîâîþ äëÿ ðîñòó ðîñëèí òà ðîçòÿãóâàííÿ êë³òèí. 
Òàêå çá³ëüøåííÿ êë³òèííîãî îá’ºìó çà ðàõóíîê ðîç-
òÿãóâàííÿ äîïîìàãàº ðîñëèí³ îïòèì³çóâàòè ïîâåðõíþ 
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Ñ.Â. ²ñàºíêîâ

ïîãëèíàííÿ ñîíÿ÷íîãî ñâ³òëà â ïðîöåñ³ ôîòîñèíòå-
çó. ÖÂ ðîñëèí º åêâ³âàëåíòàìè ë³çîñîì òâàðèííèõ 
êë³òèí òà âàêóîëü äð³æäæ³â. ßê âæå çàçíà÷àëîñÿ, 
ÖÂ – îñíîâíèé ðåçåðâóàð äëÿ íàêîïè÷åííÿ òà çáå-
ð³ãàííÿ ³îí³â, ì³íåðàëüíèõ ñïîëóê ³ âîäè, âòîðèííèõ 
ìåòàáîë³ò³â ³ ï³ãìåíò³â [2, 17, 18]. Çáåð³ãàííÿ êñåíî-
á³îòè÷íèõ òà òîêñè÷íèõ ñïîëóê ó ÖÂ äîïîìàãàº çìåí-
øèòè ¿õ íåãàòèâíèé âïëèâ íà á³îõ³ì³÷í³ ïðîöåñè, 
ÿê³ â³äáóâàþòüñÿ ó öèòîïëàçì³. Ìåòàáîë³òè, ùî âè-
êîðèñòîâóþòüñÿ ðîñëèíàìè äëÿ ñâîãî çàõèñòó â³ä ïà-
òîãåí³â òà øê³äíèê³â, òàêîæ çáåð³ãàþòüñÿ ó ÖÂ ³ 
âèâ³ëüíÿþòüñÿ ³ç íèõ ó â³äïîâ³äü íà ìåõàí³÷í³ ïîø-
êîäæåííÿ êë³òèíè ÷è òêàíèíè àáî àòàêó øê³äíèê³â. 
Ñòâîðåííÿ çàïàñ³â ïîæèâíèõ ðå÷îâèí ó ÖÂ äîïîìà-
ãàº ðîñëèíàì ïåðåæèòè ïåð³îäè äåô³öèòó âàæëèâèõ 
äëÿ æèòòÿ ðîñëèíè åëåìåíò³â òà âîäè çà ðàõóíîê 
ìîá³ë³çàö³¿ ðåñóðñ³â âàêóîëü [19–21]. Ñàìå òîìó ÿê³ñ-
íèé òà ê³ëüê³ñíèé âì³ñò ÖÂ ïîñò³éíî çì³íþºòüñÿ 
â³äïîâ³äíî äî ñòàä³¿ ðîçâèòêó ðîñëèíè òà ôàêòîð³â 
íàâêîëèøíüîãî ñåðåäîâèùà [22, 23]. ÖÂ º òàêîæ ãî-
ëîâíèì òà íàéá³ëüøèì äåïî ðîñëèííî¿ êë³òèíè äëÿ 
çáåð³ãàííÿ ³îí³â êàëüö³þ. Îòæå ÖÂ â³ä³ãðàþòü âàæëè-
âó ðîëü ó ñèãíàëüíèõ ïðîöåñàõ â êë³òèí³ [18]. ÖÂ ìà-
þòü êèñëèé ðÍ, ùî ñÿãàº ïîçíà÷êè 4–5, àëå ó äåÿêèõ 
âèïàäêàõ ìîæå çíèæóâàòèñü äî äâîõ ó öèòðóñîâèõ [23].

Íèçüêå ðÍ âàêóîëÿðíîãî ñîêó çíà÷íî ïîëåãøóº ïðî-
öåñè äåãðàäàö³¿ ð³çíîìàí³òíèõ ñïîëóê çàâäÿêè íàÿâ-
íîñò³ ð³çíîìàí³òíèõ ã³äðîëàç, ùî º àíàëîãàìè ã³äðî-
ë³òè÷íèõ ôåðìåíò³â ë³çîñîì òâàðèííèõ êë³òèí [24, 
25]. Òîíîïëàñò ÖÂ âèùèõ ðîñëèí, âàêóîëü ãðèá³â òà
ë³çîñîì êë³òèí òâàðèí ì³ñòèòü äóæå ïîä³áí³ H+-
ATÔàçè, ùî áåðóòü àêòèâíó ó÷àñòü ó çàêèñëåíí³ âà-
êóîëÿðíîãî ñîêó. Óí³êàëüíèìè äëÿ òîíîïëàñòó ðîñ-
ëèííèõ âàêóîëü º Í+-ï³ðîôîñôàòàçè, ùî òàêîæ ìî-
æóòü áðàòè ó÷àñòü ó ñòâîðåíí³ êèñëîãî ðÍ âàêóîëÿð-
íîãî ñîêó òà, ìîæëèâî, ó òðàíñïîðò³ êàë³þ [26, 27]. 
Òîíîïëàñò ÖÂ ì³ñòèòü ñïåöèô³÷íèé äëÿ íèõ ãàììà-
Ò²Ð-àêâàïîðèí [6, 28–30]. Ö³êàâèì º òàêîæ òîé ôàêò, 
ùî ôóíêö³îíóâàííÿ ãàììà-Ò²Ð-àêâàïîðèíó âèìàãàº 
êèñëîãî ðÍ (ðèñ. 1) [31]. 

Íåùîäàâíî áóâ â³äêðèòèé ïîä³áíèé äî ÖÂ ³íøèé 
ï³äòèï âàêóîëü, ùî îòðèìàâ íàçâó «âàêóîë³, àñîö³éî-
âàí³ ³ç ïðîöåñàìè ñòàð³ííÿ» (SAVs, senescence-asso-
ciated vacuoles) [32, 33]. SAV-âàêóîë³ ì³ñòÿòü ñïåöè-
ô³÷íó SAG12 öèñòå¿í ïðîòåàçó (senescence-associated 
gene 12). Îêð³ì òîãî, ðÍ ñîêó öèõ âàêóîëü íà â³äì³íó 
â³ä «êëàñè÷íèõ» ÖÂ º êèñë³øèì. ÖÂ ñïåöèô³÷íèé 
c-TIP-àêâàïîðèí º â³äñóòí³ì ó òîíîïëàñò³ SAV-âà-
êóîëü. Ââàæàºòüñÿ, ùî SAV-âàêóîë³ ³ç âèñîêîþ ïðî-
òåîë³òè÷íîþ àêòèâí³ñòþ óòâîðþþòüñÿ de novo ó êë³-

Ðèñ. 1. Ã³ïîòåòè÷íà ñõåìà ðîñëèííî¿ êë³òèíè òà ãîëîâí³ òèïè âàêóîëü: ÖÂ (öåíòðàëüíà âàêóîëü) ìàº êèñëå 
pH, âèêîíóº ôóíêö³¿ ðåçåðâóàðà äëÿ ïðîäóêò³â á³îõ³ì³÷íî¿ äåãðàäàö³¿ òà ðîçïàäó, ì³ñòèòü êèñë³ ïðîòåàçè òà 
âèêîíóº ôóíêö³þ ë³çèñó, â³äïîâ³äàº çà çáåð³ãàííÿ âàæëèâèõ ì³íåðàëüíèõ ñïîëóê, êîðèñíèõ ðå÷îâèí òà âîäè 
³ º ãîëîâíèì ì³ñöåì ãåíåðàö³¿ òóðãîðó â êë³òèí³; ÁÂ (á³ëêîâà âàêóîë³) ìàº íåéòðàëüíèé pH, â³äïîâ³äàº çà 
çáåð³ãàííÿ á³ëê³â òà ³íøèõ ïîæèâíèõ ðå÷îâèí, íå ì³ñòèòü àêòèâíèõ ïðîòåàç, ìîæå ìàòè äîäàòêîâ³ âíóòð³øí³ 
êîìïàðòìåíòè – êðèñòàëî¿äè (á³ëêè) ³ ãëîáî¿äè (êîìïëåêñè ñîëåé)
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Îñîáëèâîñò³ îðãàíåëüíîãî ðîçï³çíàâàííÿ, âåçèêóëÿðíîãî òðàíñïîðòó

òèíàõ ëèñòê³â, ùî ñòàð³þòü, òà ì³ñòÿòü àãðåãàòè äå-
ãðàäîâàíîãî ìàòåð³àëó êîìïîíåíò³â êë³òèíè [33, 34]. 
Ïðèïóñêàºòüñÿ, ùî SAV-âàêóîë³ ïîðÿä ³ç ÖÂ ìîæóòü 
áðàòè àêòèâíó ó÷àñòü ó ïðîöåñàõ çàïðîãðàìîâàíî¿ 
êë³òèííî¿ çàãèáåë³ [34, 35]. 

Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî á³ëêè íàñ³ííÿ ðîñëèí º ãî-
ëîâíèì äæåðåëîì õàð÷óâàííÿ äëÿ ëþäñòâà [36, 37].
Òðèâàëèé òåðì³í ðîñëèíè ìîæóòü çáåð³ãàòè àì³íî-
êèñëîòè ó ôîðì³ ñïåöèô³÷íèõ çàïàñíèõ á³ëê³â. Âåëèêà 
ê³ëüê³ñòü çàïàñíèõ á³ëê³â íàêîïè÷óºòüñÿ â íàñ³íí³, 
êîðåí³ òà ³íøèõ âåãåòàòèâíèõ îðãàíàõ, çîêðåìà êî-
ðåíåïëîäàõ òà öèáóëèíàõ. Ðîñëèíè äëÿ çàõèñòó çà-
ïàñíèõ á³ëê³â â³ä íåêîíòðîëüîâàíî¿ ïåðåä÷àñíî¿ äå-
ãðàäàö³¿ â êë³òèí³ âèêîðèñòîâóþòü äåê³ëüêà ìåõà-
í³çì³â. Îäíèì ³ç ãîëîâíèõ ìåõàí³çì³â çàõèñòó çàïàñ-
íèõ á³ëê³â â³ä ðîçïàäó, ÿê ìè âæå çàçíà÷àëè, º çáå-
ð³ãàííÿ ó á³ëêîâèõ âàêóîëÿõ, òîìó ðàí³øå ö³ êë³òèíí³ 
îðãàíåëè ³íîä³ íàçèâàëè á³ëêîâèìè ò³ëàìè (PB, pro-
tein bodies) [38, 39]. Ó ñâ³é ÷àñ ³ñíóâàëà äóìêà, ùî 
ÁÂ óòâîðþþòüñÿ øëÿõîì ôðàãìåíòàö³¿ ÖÂ â ïðîöåñ³ 
ñèíòåçó çàïàñíèõ á³ëê³â òà ¿õ íàêîïè÷åííÿ [40]. Àëå 

öÿ ìîäåëü ïîõîäæåííÿ ÁÂ íå ìîãëà ïîÿñíèòè, ÿê 
çàïàñí³ á³ëêè, ùî çáåð³ãàþòüñÿ ó âàêóîëÿõ öüîãî òèïó, 
áóäóòü óíèêàòè ä³¿ êèñëèõ ïðîòåàç, õàðàêòåðíèõ äëÿ 
ÖÂ. Ïîäàëüø³ äîñë³äæåííÿ ÁÂ ³ç àëåéðîíîâîãî øà-
ðó çåðí³âîê ÿ÷ìåíþ ïîêàçàëè, ùî äëÿ âàêóîëü öüîãî 
òèïó ïðèòàìàíí³ íåéòðàëüíèé pH (áëèçüêî 7), íà-
ÿâí³ñòü àñïàðòàò ïðîòåàçè ³ õ³òèíàçè òà â³äñóòí³ñòü 
òèïîâî¿ ïðîòåàçè ÖÂ – àëåéðà¿íó (aleurain) [41–45]. 

Íà â³äì³íó â³ä òîíîïëàñòó ÖÂ, ùî ì³ñòèòü ó ñîá³ 
ãàììà-Ò²Ð-àêâàïîðèí, òîíîïëàñò ÁÂ ì³ñòèòü ó ñîá³ 
àëüôà-Ò²Ð òà äåëüòà-Ò²Ð-àêâàïîðèíè (ðèñ. 1 ³ 2) [6–
8]. Äî òîãî æ íåùîäàâíî ç’ÿñîâàíî, ùî âàêóîëÿðí³ 
êàë³ºâ³ êàíàëè ðîäèíè ÒÐÊ (Two Pore K+ channel) 
òàêîæ ìàþòü ð³çíó âàêóîëÿðíó ñïåö³àë³çàö³þ. Òàê, 
OsTPKa ³ç ðèñó ëîêàë³çóºòüñÿ ó òîíîïëàñò³ ÖÂ, à 
OsTPKb – ó ìåìáðàí³ ÁÂ [12, 13]. 

Ñë³ä ùå ðàç ï³äêðåñëèòè, ùî ÁÂ º äóæå ñêëàäíè-
ìè òà óí³êàëüíèìè îðãàíåëàìè. Á³ëüø³ñòü ÁÂ êë³òèí 
íàñ³ííÿ ì³ñòÿòü ó ñîá³ îäíå ÷è äåê³ëüêà â³äì³ííèõ 
îäèí â³ä îäíîãî ñïåö³àë³çîâàíèõ óòâîðåíü. ÁÂ ìîæóòü 
ñêëàäàòèñÿ ³ç ìàòðèêñó, êðèñòàëî¿äó òà ãëîáî¿äó (ðèñ. 1 

Ðèñ. 2. Îñîáëèâîñò³ áóäîâè ÁÂ (á³ëêîâî¿ âàêóîë³). Ìàòðèêñ òà êðèñòàëî¿ä ÁÂ º ãîëîâíèìè ðåçåðâóàðàìè äëÿ 
çáåð³ãàííÿ ð³çíèõ òèï³â á³ëê³â. Êðèñòàëî¿äè ì³ñòÿòü çàïàñí³ á³ëêè, ìåìáðàíí³ á³ëêè òà âåëèêó ê³ëüê³ñòü ë³ï³ä³â. 
Ìàòðèêñ çäåá³ëüøîãî ì³ñòèòü âîäîðîç÷èíí³ çàïàñí³ á³ëêè òà àì³íîêèñëîòè. Ãëîáî¿äè ñêëàäàþòüñÿ ³ç êðèñòàë³â 
îêñàëàòó òà ô³òèíîâî¿ êèñëîòè òà º ãîëîâíèìè ðåçåðâóàðàìè çáåð³ãàííÿ ì³íåðàëüíèõ ñïîëóê. Êîìïàðòìåíòè 
ãëîáî¿ä³â òàêîæ ì³ñòÿòü àëåéðà¿íîâó ïðîòåàçó. Òîíîïëàñò ÁÂ îòî÷åíèé îëåîñîìàìè (òðèãë³öåðèäàìè) òà 
â³ä³ãðàº âàæëèâó ðîëü ó çáåð³ãàíí³ ë³ï³ä³â  
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³ 2) [11, 38, 39]. Ó ìàòðèêñ³ ì³ñòÿòüñÿ á³ëüø³ñòü âî-
äîðîç÷èííèõ á³ëê³â. Ñòðóêòóðà òà ñêëàä êðèñòàëî¿ä³â 
çàëèøàþòüñÿ ùå íå çîâñ³ì ç’ÿñîâàíèìè. Â³äîìî, ùî 
êðèñòàëî¿äè ì³ñòÿòü çàïàñí³ á³ëêè, ìåìáðàíí³ á³ëêè 
òà âåëèêó ê³ëüê³ñòü ë³ï³ä³â [10]. Ìàòðèêñ òà êðèñòà-
ëî¿ä º ãîëîâíèìè ðåçåðâóàðàìè äëÿ çáåð³ãàííÿ ð³çíèõ 
òèï³â á³ëê³â. ÁÂ íàñ³ííÿ áîáîâèõ íå ìàº êðèñòàëî¿ä³â 
[38, 39]. Ïðè åêñïðåñ³¿ ó òðàíñãåííîìó íàñ³íí³ òþòþ-
íó çàïàñíèõ á³ëê³â áîáîâèõ, à ñàìå ôàçåîëèíó ³ ô³òî-
ãåìàãëþòèí³íó, ö³ á³ëêè íàêîïè÷óâàëèñü ó ìàòðèêñ³ 
ÁÂ [46–49]. Íà â³äì³íó â³ä îñòàíí³õ çå¿í áîáîâèõ 
âæå íàêîïè÷óâàâñÿ ó êðèñòàëî¿äàõ ÁÂ íàñ³ííÿ òþ-
òþíó [47]. Êð³ì òîãî, ïðèñóòí³ñòü òðüîõ ð³çíèõ òèï³â 
ìåìáðàííèõ á³ëê³â (Re-F-B-àëüôà, DIP (dark-indu-
ced protein) òà RMR (receptor-membrane-ring H2 
protein)) ó êðèñòàëî¿ä³ ÁÂ âêàçóº íà òå, ùî ë³ï³äí³ 
ìåìáðàíè º íåâ³ä’ºìíîþ ÷àñòèíîþ ö³º¿ ñòðóêòóðè 
[8]. Ïîõîäæåííÿ êðèñòàëî¿ä³â òà ¿õ ôóíêö³¿ âñå ùå 
çàëèøàºòüñÿ íåç’ÿñîâàíèì [8, 50].

Ãëîáî¿äè ñêëàäàþòüñÿ ³ç êðèñòàë³â îêñàëàòó òà
ô³òèíîâî¿ êèñëîòè [40, 41, 46, 51]. Êð³ì òîãî, îñòàíí³ 
äîñë³äæåííÿ çà äîïîìîãîþ åëåêòðîííî¿ êîíôîêàëü-
íî¿ ì³êðîñêîï³¿ òà á³îõ³ì³÷íîãî àíàë³çó ³çîëüîâàíèõ 
ãëîáî¿ä³â âêàçóº íà òå, ùî ö³ óòâîðåííÿ îòî÷åí³ äâî-
øàðîâîþ ë³ï³äíîþ ìåìáðàíîþ [31]. Ö³êàâèì ôàê-
òîì º òå, ùî ìåìáðàíè ãëîáî¿ä³â ì³ñòÿòü ó ñîá³ 
ñïåöèô³÷í³ äëÿ ÖÂ Í+-ï³ðîôîñôàòàçè (V-PPase) òà
ãàììà-Ò²Ð-àêâàïîðèíè [31]. Ãëîáî¿äè òàêîæ ì³ñòÿòü
ñïåöèô³÷íó äëÿ ÖÂ àëåéðà¿íîâó ïðîòåàçó [31]. Ö³ 
âíóòð³øí³ óòâîðåííÿ ÁÂ íàêîïè÷óþòü ³íòåãðàëüíèé 
ìàðêåðíèé ïðîòå¿í, ùî º ñïåöèô³÷íèì äëÿ òðàíñ-
ïîðòíîãî øëÿõó â³ä Ãîëüäæ³ äî ÖÂ [51]. Äî òîãî æ
ãëîáî¿äè ÁÂ êë³òèí àðàá³äîïñèñó ì³ñòÿòü íà ñâî¿é 
ìåìáðàí³ ñïåöèô³÷íèé äëÿ ÖÂ òðàíñïîðòåð ìåòàëó 
NRAMP4 [51]. Îòæå, ãëîáî¿äè ÁÂ çà ñâî¿ìè îçíàêà-
ìè º ïîä³áíèìè äî ÖÂ (ðèñ. 1 ³ 2) [52]. Îäíèì ³ç 
ïîÿñíåíü ôåíîìåíó ³ñíóâàííÿ âàêóîë³ îäíîãî òèïó 
âñåðåäèí³ ³íøî¿ âàêóîë³ º òå, ùî ãëîáî¿äè ìîæóòü 
ç’ÿâëÿòèñÿ â íèõ ó ðåçóëüòàò³ ïîãëèíàííÿ ÖÂ ÁÂ-
âàêóîëÿìè çà äîïîìîãîþ àâòîôàã³¿. Çàâäÿêè ³ìóíî-
öèòîõ³ì³÷íîìó àíàë³çó íàñ³ííÿ àðàá³äîïñèñó ³ç çàñ-
òîñóâàííÿì àíòèò³ë ïðîòè àëüôà-Ò²Ð òà ãàììà-Ò²Ð-
àêâàïîðèí³â, Í+-ï³ðîôîñôàòàçè òà òðàíñïîðòåðà ìå-
òàë³â NRAMP4 ï³äòâåðäæåíî ã³ïîòåçó ïðî òå, ùî 
ìåìáðàíí³ ñòðóêòóðè ãëîáî¿ä³â ïîõîäÿòü â³ä ÖÂ [51]. 
Ãëîáî¿äè ÁÂ ì³ñòèëè ó ñîá³ õàðàêòåðí³ äëÿ ÖÂ ãàììà-
Ò²Ð-àêâàïîðèí, Í+-ï³ðîôîñôàòàçè òà òðàíñïîðòåð 
ìåòàë³â NRAMP4. Ö³ óòâîðåííÿ çíèêàëè ï³ñëÿ ñòðà-
òèô³êàö³¿ íàñ³ííÿ òà çàì³ùàëèñÿ íà íîâîóòâîðåí³ 
ë³òè÷í³ âàêóîë³, ùî ì³ñòèëè ãàììà-Ò²Ð-àêâàïîðèí òà
Í+-ï³ðîôîñôàòàçè, àëå íå ìàëè òðàíñïîðòåðà ìåòàë³â 
NRAMP4. Îòæå, ³ñíóâàííÿ â êë³òèí³ òàêî¿ ñêëàäíî¿ 
òà óí³êàëüíî¿ ìóëüòèâåçèêóëÿðíî¿ îðãàíåëè, ÿê ÁÂ,
îáóìîâëåíå ñòâîðåííÿì îïòèìàëüíèõ óìîâ äëÿ çáå-
ð³ãàííÿ çàïàñíèõ á³ëê³â ð³çíî¿ ïðèðîäè òà ïàðà-
ëåëüíîãî çàïóñêó çîâñ³ì ð³çíèõ òà â³äì³ííèõ îäèí 

â³ä îäíîãî á³îõ³ì³÷íèõ ïðîöåñ³â, ùî º íåîáõ³äíèìè 
äëÿ ïðîðîñòàííÿ ÷è ³íøèõ âàæëèâèõ ô³ç³îëîã³÷íèõ 
ôóíêö³é (ðèñ. 1 ³ 2) [8]. 

Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî ÁÂ ðîñëèííèõ êë³òèí òàêîæ 
íå ìàþòü àíàëîã³â â êë³òèíàõ ññàâö³â òà äð³æäæ³â. 
Á³îëîã³÷íà ðîëü ÁÂ âèâ÷åíà ùå íå äîñòàòíüî. Çäå-
á³ëüøîãî äåòàëüí³ äîñë³äæåííÿ ÁÂ ïðîâîäèëèñÿ â 
êë³òèíàõ íàñ³ííÿ. Áàãàòî ïèòàíü ñòîñîâíî ôóíêö³é 
ÁÂ çàëèøàþòüñÿ â³äêðèòèìè. Íåâ³äîìîþ çàëèøàº-
òüñÿ ô³ç³îëîã³÷íà ðîëü âàêóîëü öüîãî òèïó â ³íøèõ 
òèïàõ êë³òèí (êë³òèíè êîðåíþ, ìåçîô³ëó òà ³íøèõ 
òêàíèí). Ìàéæå çîâñ³ì íå ç’ÿñîâàíà ôóíêö³ÿ ÁÂ 
öüîãî òèïó ó çàõèñò³ ðîñëèí òà àâòîôàã³¿. 

Êð³ì òîãî, ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî íèí³ çàëèøàºòüñÿ íå
ç’ÿñîâàíèì, äî ÿêîãî òèïó âàêóîëü âàðòî â³äíîñèòè 
âàêóîëÿðí³ ñòðóêòóðè, ùî ì³ñòÿòü ò³ëüêè äåëüòà-TIP 
íà ñâî¿é ìåìáðàí³. ²ñíóþòü ðîáîòè, ùî ïîêàçóþòü 
ëîêàë³çàö³þ äåëüòà-TIP-àêâàïîðèíó ó íåâåëèêèõ âà-
êóîëÿõ êë³òèí ëèñòîâî¿ ïàðåíõ³ìè [5]. Äåëüòà-TIP-
âàêóîë³ ôîðìóþòüñÿ â êë³òèíàõ ðîñëèí çà óìîâ ìå-
õàí³÷íèõ óøêîäæåíü òêàíèí ÷è çì³í ó ðîçâèòêó ðîñ-
ëèíè, ùî íåãàòèâíî âïëèâàþòü íà íàêîïè÷åííÿ âóã-
ëåöþ òà àçîòó ó êë³òèíàõ ëèñòîâî¿ ïàðåíõ³ìè [5]. 
Á³îëîã³÷íà ôóíêö³ÿ öüîãî ï³äòèïó âàêóîëü çàëèøà-
ºòüñÿ íå ç’ÿñîâàíîþ [5, 53]. Ö³ëêîì éìîâ³ðíî, ùî 
âàêóîë³ ³ç äåëüòà-Ò²Ð-àêâàïîðèíîì ó òîíîïëàñò³ º 
îêðåìèì òèïîì ðîñëèííèõ âàêóîëü òà çàñëóãîâóþòü 
íà ïîäàëüøå äåòàëüíå âèâ÷åííÿ. 

Òðàíñïîðò á³ëê³â òà ìåõàí³çìè éîãî âàêóîëüíîãî ðîç-
ï³çíàâàííÿ. Ó ðîñëèííèõ êë³òèíàõ, ÿê ³ ó êë³òèíàõ 
ññàâö³â òà äð³æäæ³â, òðàíñïîðò íîâîñèíòåçîâàíèõ âî-
äîðîç÷èííèõ òà á³ëüøîñò³ ìåìáðàííèõ á³ëê³â äî âà-
êóîëü ðîçïî÷èíàºòüñÿ ó åíäîïëàçìàòè÷íîìó ðåòèêó-
ëóì³ (ÅÐ). Âîäîðîç÷èíí³ á³ëêè çàçíàþòü ïîäàëüøèõ 
ìîäèô³êàö³é ãë³êàíàìè ó êîìïàðòìåíòàõ Ãîëüäæ³ ³ 
íàäàë³ òðàíñïîðòóþòüñÿ ó âàêóîë³ [3, 54]. 

Á³ëêè, ùî òðàíñïîðòóþòüñÿ äî âàêóîëü, ìàþòü 
ñèãíàëüí³ ïîñë³äîâíîñò³ âàêóîëÿðíîãî ðîçï³çíàâàí-
íÿ (VSS, vacuolar sorting signals) [55, 56]. Çàâäÿêè òà-
êèì ñèãíàëüíèì ïîñë³äîâíîñòÿì â³äáóâàºòüñÿ àäðå-
ñàö³ÿ òðàíñïîðòó öèõ á³ëê³â ó â³äïîâ³äí³ êë³òèíí³ 
ñòðóêòóðè [2, 3, 12, 13]. Çäåá³ëüøîãî âàêóîëÿðí³ á³ë-
êè ñèíòåçóþòüñÿ ó âèãëÿä³ á³ëüøèõ çà ðîçì³ðîì ïî-
ïåðåäíèê³â ðàçîì ³ç N- ÷è C-òåðì³íàë ïðîïåïòèäàìè 
[3]. «Äîçð³âàííÿ» öèõ ïðîïåïòèä³â â³äáóâàºòüñÿ çà
ðàõóíîê çìåíøåííÿ ðîçì³ðó øëÿõîì âèð³çàííÿ ïåâ-
íèõ ä³ëÿíîê òà ïîäàëüøî¿ ñåêðåö³¿. Âñòàíîâëåíî, ùî 
ïðèºäíàííÿ òàêèõ N- ÷è C-òåðì³íàë âàêóîëÿðíèõ 
ïðîïåïòèä³â äî ³íøèõ á³ëê³â ïðèçâîäèëî äî íàêî-
ïè÷åííÿ îñòàíí³õ ó âàêóîëÿõ [3, 54, 57]. Îòæå, ñàìå 
ó N- ÷è C-òåðì³íàë ïðîïåïòèäàõ âàêóîëÿðíèõ á³ëê³â 
ì³ñòÿòüñÿ íåîáõ³äí³ VSS-ñèãíàëè [3]. 

Â³äïîâ³äíî äî ì³ñöÿ ðîçòàøóâàííÿ VSS-ñèãíàë³â 
â á³ëêó ö³ ñèãíàëè ïîä³ëÿþòü íà òðè ð³çíèõ òèïè: 
N-, âíóòð³øí³é òà C-ê³íåöü [59]. Íàïðèêëàä, ñïîðà-
ì³í òà àëåéðà¿í ìàþòü VSS-ñèãíàëè íà N-òåðì³-
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Îñîáëèâîñò³ îðãàíåëüíîãî ðîçï³çíàâàííÿ, âåçèêóëÿðíîãî òðàíñïîðòó

íàëüíîìó ê³íö³ ïðîïåïòèäó [2, 58]. Ëåêòèí, ôàçåî-
ë³í, õ³òèíàçà, 2S àëüáóì³í ì³ñòÿòü ñèãíàëüí³ ïîñë³-
äîâíîñò³ ó Ñ-òåðì³íàëüíîìó ê³íö³, ô³òîãåìàãëþòè-
í³í òà ëåãóì³í ìàþòü VSS-ñèãíàëè âñåðåäèí³ ïîë³-
ïåïòèäíî¿ ïîñë³äîâíîñò³ [2, 58].

Óïåðøå VSS-ñèãíàëè íà N-òåðì³íàëüíîìó ê³íö³
áóëè îïèñàí³ äëÿ àëåéðà¿íó ³ç ÿ÷ìåíþ òà äëÿ ñïîðàì³-
íó ³ç áàòàòó [59, 60]. VSS-ñèãíàëè öèõ á³ëê³â ì³ñòÿòü 
àì³íîêèñëîòíèé ñïåöèô³÷íèé «ï³äïèñ» ³ç àñïàðàã³í-
ïðîë³í-³çîëåéöèí-àðã³í³íó (NPIR) [59, 60]. Çàì³íà 
àì³íîêèñëîò ó NPIR-«ï³äïèñ³» VSS-ñèãíàëó çà äîïî-
ìîãîþ ñàéò-ñïåöèô³÷íîãî ìóòàãåíåçó ïðîäåìîíñòðó-
âàëà êëþ÷îâó ðîëü ³çîëåéöèíó ó òðàíñïîðò³ á³ëê³â 
äî âàêóîëü [59, 60]. Ñïåöèô³÷í³ ïîñë³äîâíîñò³ VSS-
ñèãíàë³â N-òåðì³íàëüíîãî ê³íöÿ á³ëê³â íå âòðà÷àþòü 
ñâîþ ôóíêö³îíàëüí³ñòü íàâ³òü òîä³, êîëè ö³ ïîñë³-
äîâíîñò³ ïðèºäíóþòü äî C-òåðì³íàëüíîãî ê³íöÿ ìàð-
êåðíèõ á³ëê³â [3]. Îòæå, òàê³ ñèãíàëüí³ ïîñë³äîâíîñò³ 
ìîæóòü ì³ñòèòèñÿ íå ëèøå íà N-òåðì³íàëüíèõ ê³í-
öÿõ, à ³ âñåðåäèí³ ïåïòèäíîãî ëàíöþãó á³ëêà [3]. Ñõîæà 
äî ñèãíàëüíîãî ìîòèâó àëåéðà¿íó òà ñïîðàì³íó VSS-
ïîñë³äîâí³ñòü áóëà ³äåíòèô³êîâàíà âñåðåäèí³ ïåï-
òèäíîãî ëàíöþãó ó ïîïåðåäíèêà ðèöèíó [61]. Á³ëêè 
³ç òàêèì VSS-«ï³äïèñîì» çäåá³ëüøîãî ëîêàë³çóþòüñÿ 
ó ÖÂ, ïðîòå àëåéðà¿íîâà ïðîòåàçà òðàíñïîðòóºòüñÿ 
äî ãëîáî¿ä³â ÁÂ [6, 31]. 

VSS-ïîñë³äîâíîñò³ ó C-òåðì³íàëüíîìó ê³íö³ íà â³ä-
ì³íó â³ä VSS-ñèãíàë³â ó N-òåðì³íàëüíîìó ê³íö³ íå
ìàþòü çàãàëüíî¿ êîíñåíñóñíî¿ ïîñë³äîâíîñò³. Âñòà-
íîâëåíî, ùî VSS-ïîñë³äîâíîñò³ C-òåðì³íàëüíîãî ê³í-
öÿ â³äïîâ³äàþòü çà êîðåêòíó âàêóîëÿðíó ëîêàë³çàö³þ 
ëåêòèíó ³ç ÿ÷ìåíþ òà õ³òèíàçè ³ç òþòþíó [62, 63]. 
Åêñïåðèìåíòè ³ç çàì³íîþ îäíèõ àì³íîêèñëîòíèõ çà-
ëèøê³â íà ³íø³ çàñâ³ä÷èëè, ùî ã³äðîôîáí³ àì³íî-
êèñëîòí³ çàëèøêè º äóæå âàæëèâèìè äëÿ êîðåêò-
íî¿ ëîêàë³çàö³¿ ëåêòèíó òà õ³òèíàç [64, 65]. Êîíñåí-
ñóñíó ïîñë³äîâí³ñòü äëÿ C-òåðì³íàëüíèõ VSS-ïîñë³-
äîâíîñòåé âèÿâëåíî äëÿ 2S àëüáóì³í³â ³ç áðàçèëüñü-
êîãî ãîð³õà (Bertholletia excelsa), ùî ìàþòü VSS-ìîòèâ 
³ç NLPS-«ï³äïèñîì». Öÿ NLPS-ïîñë³äîâí³ñòü º êîí-
ñåðâàòèâíîþ äëÿ á³ëê³â ðîäèíè àëüáóì³í³â. Ö³êàâî, 
ùî NLPS-ïîñë³äîâí³ñòü çíàéäåíà ó N-òåðì³íàëüíèõ 
ê³íöÿõ äåÿêèõ ñïîðàì³í³â [3]. Çëèòòÿ ðåïîðòåðíèõ ÷è 
ðåêîìá³íàíòíèõ á³ëê³â ³ç êîðîòêèì Ñ-òåðì³íàëüíèì 
VSS-ñèãíàëîì (AFVY) ³ç ôàçåîë³íó ñïðÿìîâóº òðàíñ-
ïîðò öèõ ñïîëóê äî ìàòðèêñó ÁÂ [66, 67]. 

Ïîäàëüø³ äîñë³äæåííÿ VSS-ïîñë³äîâíîñòåé C-
òåðì³íàë³â âàêóîëÿðíèõ ïåïòèä³â âèÿâèëè, ùî çäå-
á³ëüøîãî òàê³ ïåïòèäè ìàþòü äîâãèé á³÷íèé ëàíöþã 
ó òåðì³íàëüíèõ ä³ëÿíêàõ òà íåãàòèâíèé çàðÿä â îä-
íîìó ³ç ïîëîæåíü ñèãíàëüíèõ ä³ëÿíîê [3]. Çäåá³ëüøî-
ãî á³ëêè ³ç C-òåðì³íàëüíîþ VSS-ïîñë³äîâí³ñòþ íà-
êîïè÷óþòüñÿ ó ÁÂ [3, 63, 65]. Îäíàê õ³òèíàçà ³ç 
òþòþíó, ùî òàêîæ ìàº C-òåðì³íàëüíó VSS-ïîñë³äîâ-
í³ñòü, íàêîïè÷óºòüñÿ ó ÖÂ. Òàêèì ÷èíîì, ³ñíóâàí-
íÿ ñïåöèô³÷íèõ VSS-ñèãíàë³â íà ð³çíèõ ê³íöÿõ ïîë³-

ïåïòèä³â ñâ³ä÷èòü ïðî ³ñíóâàííÿ â ðîñëèíí³é êë³òèí³ 
äåê³ëüêîõ íåçàëåæíèõ ìåõàí³çì³â  ðîçï³çíàâàííÿ òà 
ñîðòóâàííÿ âàêóîëÿðíèõ á³ëê³â ³ç àïàðàòó Ãîëüäæ³ äî 
ðîñëèííèõ âàêóîëü [63, 66]. 

Âàêóîëÿðí³ á³ëêè ðîñëèí ³ç VSS-ñèãíàëàìè âñå-
ðåäèí³ ïîë³ïåïòèäíîãî ëàíöþãó ñèíòåçóþòüñÿ áåç 
ïîäàëüøîãî â³äùåïëåííÿ VSS-ñèãíàë³â íà Ñ- ÷è 
N-òåðì³íàëüíèõ ê³íöÿõ. Äåòàëüí³ äîñë³äæåííÿ êë³-
òèííîãî òðàíñïîðòó ô³òîãåìàãëþòèí³í³â òà ëåãóì³-
í³â, ùî òðàíñïîðòóþòüñÿ ó ÁÂ, äàëè ìîæëèâ³ñòü ³äåí-
òèô³êóâàòè VSS-ñèãíàëüí³ ïîñë³äîâíîñò³ âñåðåäèí³ 
ïîë³ïåïòèäíèõ ëàíöþã³â «çð³ëèõ» á³ëê³â [68, 69]. Òà-
êèé òèï VSS-ñèãíàë³â áóâ çíàéäåíèé äëÿ äåê³ëüêîõ 
á³ëê³â ³ç íàñ³ííÿ. Äîñèòü ÷àñòî òàê³ á³ëêè çàçíàþòü 
ìîäèô³êàö³é â àïàðàò³ Ãîëüäæ³, ùî ðîáèòü ¿õ á³ëüø 
ã³äðîôîáíèìè òà äîïîìàãàº ¿õí³é ïîäàëüø³é àãðåãà-
ö³¿ ó êîìïëåêñè [3]. Äîñèòü ÷àñòî òàêèé ìåõàí³çì 
àãðåãàö³¿ á³ëê³â ðîçãëÿäàþòü ÿê àëüòåðíàòèâíèé ìå-
õàí³çì ñîðòóâàííÿ á³ëê³â ó âàêóîë³, ùî íå çàëåæèòü 
â³ä ñïåöèô³÷íèõ âàêóîëÿðíèõ ðåöåïòîð³â [32]. 

Çàñòîñóâàííÿ ð³çíèõ ôàðìàêîëîã³÷íèõ ñïîëóê äëÿ
äîñë³äæåííÿ òðàíñïîðòó á³ëê³â ó âàêóîë³ ïðîòîïëàñ-
ò³â òþòþíó ïîêàçàëî, ùî âîäîðîç÷èíí³ âàêóîëÿðí³
òà òîíîïëàñòí³ á³ëêè òðàíñïîðòóþòüñÿ ó ö³ îðãàíåëè 
çà äîïîìîãîþ çîâñ³ì ð³çíèõ òðàíñïîðòíèõ øëÿõ³â 
[70]. Òðàíñïîðò á³ëê³â òîíîïëàñòó äåòàëüíî âèâ÷àâñÿ 
äëÿ àêâàïîðèí³â ðîäèíè Ò²Ð [8, 71, 72]. Ð³çí³ Ò²Ð-
àêâàïîðèíè çàëó÷àþòü ð³çí³ òðàíñïîðòí³ ìåõàí³çìè 
äîñòàâêè äî â³äïîâ³äíèõ òèï³â âàêóîëü [8]. Ò²Ð-
àêâàïîðèíè º òðàíñìåìáðàííèìè á³ëêàìè, ùî ìà-
þòü ø³ñòü òðàíñìåìáðàííèõ äîìåí³â òà ðîçòàøîâà-
í³ ó öèòîïëàçì³ Ñ- ³ N-òåðì³íàëüí³ ê³íö³ [2]. Ùîá 
ëîêàë³çóâàòè ðåïîðòåðíèé á³ëîê ó òîíîïëàñò³ ÁÂ, 
äîñòàòíüî ïðèºäíàòè Ñ-òåðì³íàëüíèé òðàíñìåìáðàí-
íèé ê³íåöü àëüôà-Ò²Ð-àêâàïîðèíó (AtTIP3;1) [8, 
73]. Ïîäàëüø³ äîñë³äæåííÿ òðàíñïîðòó Ò²Ð àêâàïî-
ðèí³â ó ïðîòîïëàñòàõ òþòþíó çà äîïîìîãîþ ñòâîðåí-
íÿ õèìåðíèõ á³ëê³â, çëèòèõ ³ç ðåïîðòåðíèì á³ëêîì, 
ïîêàçàëè, ùî íàïðÿìîê òðàíñïîðòó ìîæíà çì³íèòè 
çà äîïîìîãîþ çàñòîñóâàííÿ ñèãíàëüíèõ ïîñë³äîâíîñòåé 
Ò²Ð-àêâàïîðèí³â.  

²íøèì ö³êàâèì á³ëêîì, ùî çàñëóãîâóº íà óâàãó, 
º BP-80. Öåé á³ëîê  ³ç ìîëåêóëÿðíîþ ìàñîþ 80 êÄ
³äåíòèô³êîâàíèé ç ë³çàòó êëàòðèíîâèõ âåçèêóë (CCV,
ñlathrine coated vesicles) [73]. BP-80 º òðàíñìåìáðàí-
íèì á³ëêîì, ùî ëîêàë³çóºòüñÿ â àïàðàò³ Ãîëüäæ³ òà
ìàëèõ ìåìáðàííèõ PVC-êîìïàðòìåíòàõ (PVC, pre-
vacuolar compartment) [1]. Âñòàíîâëåíî, ùî òðàíñ-
ìåìáðàííèé äîìåí âîäîðîç÷èííîãî á³ëêà BP-80 â³ä-
ïîâ³äàº çà òðàíñïîðò á³ëêà ÷åðåç àïàðàò Ãîëüäæ³ äî 
ìàëèõ ìåìáðàííèõ PVC-êîìïàðòìåíò³â [74]. 

Äîñë³äæåííÿ ïîêàçóþòü, ùî òðàíñìåìáðàííèé äî-
ìåí òà Ñ-òåðì³íàë BP-80 â³äïîâ³äàº çà ðåòðàíñëîêà-
ö³þ á³ëêà ³ç PVC-âåçèêóë äî ÖÂ ÷è ãëîáî¿äó ÁÂ [50].
Çëèòòÿ Ñ-òåðì³íàëüíîãî ê³íöÿ ãàììà-Ò²Ð ³ç òðàíñ-
ìåìáðàííèì äîìåíîì BP-80 íå âïëèâàëî íà õàðàê-
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òåð òà íàïðÿìîê òðàíñïîðòó õèìåðíîãî á³ëêà [74]. 
Íà â³äì³íó â³ä ãàììà-Ò²Ð-àêâàïîðèíó ïðè çëèòò³ 
òðàíñìåìáðàííîãî äîìåíó BP-80 ³ç Ñ-òåðì³íàëüíèì 
ê³íöåì àëüôà-Ò²Ð òà ðåïîðòåðíèì á³ëêîì öåé õè-
ìåðíèé á³ëîê íàêîïè÷óâàâñÿ ó êðèñòàëî¿äàõ ÁÂ íà-
ñ³ííÿ òðàíñôîðìîâàíîãî òþòþíó [50], ïðîòå çëèòòÿ 
Ñ-òåðì³íàëüíîãî ê³íöÿ àëüôà-Ò²Ð ³ç òðàíñìåìáðàí-
íèì äîìåíîì BP-80 ïðèçâîäèëî äî áåçïîñåðåäíüîãî 
òðàíñïîðòó õèìåðíîãî á³ëêà ³ç ÅÐ ó ÁÂ ³ áåç çàëó÷åí-
íÿ àïàðàòó Ãîëüäæ³ [73]. Çàâäÿêè ïðîâåäåííþ òàêèõ 
ö³êàâèõ åêñïåðèìåíò³â âñòàíîâëåíî ³ñíóâàííÿ äâîõ 
â³äì³ííèõ îäèí â³ä îäíîãî òðàíñïîðòíèõ øëÿõ³â äî 
ÁÂ. Ç’ÿñîâàíî, ùî ãàììà-Ò²Ð òðàíñïîðòóºòüñÿ ó ÖÂ 
³ç êèñëèì ðÍ çà äîïîìîãîþ êëàòðèíîâèõ âåçèêóë òà
àïàðàòó Ãîëüäæ³. Àëüôà-Ò²Ð íà â³äì³íó ãàììà-Ò²Ð-
àêâàïîðèí³â äîñòàâëÿºòüñÿ äî ÁÂ áåç äîïîìîãè àïà-
ðàòó Ãîëüäæ³ [73]. 

Ïîäàëüø³ äîñë³äæåííÿ òðàíñïîðòó á³ëê³â äî âàêó-
îëü ïîêàçàëè, ùî òðàíñïîðòí³ øëÿõè âîäîðîç÷èííèõ 
á³ëê³â òà ìåìáðàííèõ á³ëê³â ìàþòü ð³çíó ÷óòëèâ³ñòü 
äî âïëèâó ³íã³á³òîð³â âíóòð³øíüîêë³òèííîãî òðàíñ-
ïîðòó (ìîíîìåçèí òà áðåôåëäèí À) [74]. Íàïðèêëàä, 
òðàíñïîðò ô³òîãåìàãëþòèí³íó, ôàçåîë³íó òà ãàììà-
Ò²Ð-àêâàïîðèíó º ÷óòëèâèì äî ä³¿ áðåôåëäèíó À òà 
áåçïîñåðåäíüî çàëåæèòü â³ä ôóíêö³îíóâàííÿ àïàðàòó 
Ãîëüäæ³ [53, 75]. Òðàíñïîðò àëüôà-Ò²Ð-àêâàïîðèíó 
íà â³äì³íó â³ä òðàíñïîðòó ôàçåîë³íó, ãàììà-Ò²Ð-àê-
âàïîðèíó òà ³íøèõ á³ëê³â º íå÷óòëèâèì äî ä³¿ áðå-
ôåëäèíó À òà íå çàëåæèòü â³ä àïàðàòó Ãîëüäæ³ [53, 
75]. Çàñòîñóâàííÿ ³íã³á³òîð³â òðàíñïîðòó á³ëê³â ³ç ÅÐ
äî àïàðàòó Ãîëüäæ³ ó åêñïåðèìåíòàõ ³ç äîñë³äæåííÿì 
á³ëêîâîãî òðàíñïîðòó ùå ðàç çàñâ³ä÷èëî ³ñíóâàííÿ ó 
ðîñëèííèõ êë³òèí äâîõ ð³çíèõ øëÿõ³â òðàíñïîðòó á³ë-
ê³â äî âàêóîëü. Òàêèì ÷èíîì, òðàíñïîðò á³ëê³â äî ÁÂ
ìîæå â³äáóâàòèñÿ äâîìà øëÿõàìè: çà äîïîìîãîþ 
àïàðàòó Ãîëüäæ³ òà áåç çàëó÷åííÿ ö³º¿ îðãàíåëè.  

Íåùîäàâíî áóëî ïîêàçàíî, ùî êàë³ºâ³ êàíàëè òî-
íîïëàñòó ³ç ðèñó ðîäèíè ÒÐÊ ëîêàë³çóþòüñÿ ó ð³ç-
íèõ òèïàõ âàêóîëü [12, 13]. Çà äîïîìîãîþ äîñë³ä³â 
³ç õèìåðíèìè ã³áðèäàìè öèõ äâîõ ÒÐÊ á³ëê³â âñòà-
íîâëåíî òðè êëþ÷îâèõ àì³íîêèñëîòíèõ çàëèøêè ó 
Ñ-òåðì³íàëüíîìó ê³íö³, ùî â³äïîâ³äàþòü çà âàêóî-
ëÿðíå ðîçï³çíàâàííÿ. Á³ëüø òîãî, äîñë³äè ³ç çàñòîñó-
âàííÿì áðåôåëäèíó À âêàçóþòü íà ïîä³áíèé äî àëü-
ôà-Ò²Ð ìåõàí³çì òðàíñïîðòó OsTPKb ó ÁÂ [12, 13]. 

Âàæëèâó ðîëü ó âíóòð³øíüîêë³òèííîìó òðàíñïîð-
ò³ á³ëê³â äî â³äïîâ³äíèõ òèï³â âàêóîëü â³ä³ãðàþòü ðå-
öåïòîðè âàêóîëÿðíîãî ðîçï³çíàâàííÿ (VSR, vacuolar 
sorting receptors). Ö³ ðåöåïòîðè ñïðÿìîâóþòü òðàíñ-
ïîðò â³äïîâ³äíèõ á³ëê³â ó âàêóîë³. Îäíèì ³ç ïåðøèõ 
VSR-ðåöåïòîð³â, ùî áóâ ³äåíòèô³êîâàíèé, º BP-80 
³ç ãîðîõó [73]. ²ñíóâàëà ã³ïîòåçà, ùî NPIR VSS-ìîòèâ 
N-òåðì³íàëüíîãî ê³íöÿ ñïîðàì³íó òà àëåéðà¿íó ìîæå 
ðîçï³çíàâàòèñÿ ã³ïîòåòè÷íèì VSR-ðåöåïòîðîì. Â åêñ-
ïåðèìåíòàõ ³ç çâ’ÿçóâàííÿì BP-80 ³ àëåéðà¿íó âñòà-
íîâëåíî ñïåöèô³÷í³ñòü äî VSS-ïîñë³äîâíîñòåé òà çà-

ëåæí³ñòü â³ä ðÍ [3]. Òàêèì ÷èíîì áóëî äîêàçàíî, 
ùî BP-80 º ðåöåïòîðîì âàêóîëÿðíîãî ðîçï³çíàâàííÿ 
(VSR). Äåê³ëüêà ðåöåïòîð³â, ãîìîëîã³÷íèõ äî BP-80, 
³äåíòèô³êîâàí³ òà êëîíîâàí³ ó âîäîðîñòåé, ìîõ³â òà 
ïàïîðîòåé. VSR-ðåöåïòîðè òàêîæ áåðóòü ó÷àñòü ó ðîç-
ï³çíàâàíí³ òà òðàíñïîðò³ äåÿêèõ çàïàñíèõ á³ëê³â, ÿê³
íå ìàþòü VSS-ïîñë³äîâíîñòåé [3]. Ðîñëèíè àðàá³äîï-
ñèñó ìàþòü ñ³ì ãåí³â, ùî êîäóþòü VSR-ðåöåïòîðè [3].
Ó âèíîãðàäó (Vitis vinifera L.) íà â³äì³íó â³ä àðàá³äîï-
ñèñó º ëèøå òðè ãåíè, ùî êîäóþòü VSR-ðåöåïòîðè. 

Îäíèì ³ç ïåðøèõ VSR-ðåöåïòîð³â ³ç àðàá³äîï-
ñèñó áóâ ³äåíòèô³êîâàíèé AtELP (A. thaliana epi-
dermal growth factor-like protein) [76], ÿêèé ìàº âèñî-
êèé ñòóï³íü ãîìîëîã³¿ ³ç BP-80 òà ëîêàë³çóºòüñÿ ó
êëàòðèíîâèõ âåçèêóëàõ (CCV, clathrin-coated vesic-
les), ïðåâàêóîëÿðíèõ êîìïàðòìåíòàõ òà àïàðàò³ Ãîëüä-
æ³ [76–78]. VSR-ðåöåïòîðè º âèñîêîíñåðâàòèâíèìè 
á³ëêàìè, ùî ìàþòü ïîä³áíó êë³òèííó ëîêàë³çàö³þ òà
ìîæóòü ìàòè ð³çíó òêàíèííó ñïåöèô³÷í³ñòü [2]. Íà-
ïðèêëàä, AtVSR1 â³äïîâ³äàº çà ðîçïîä³ë âàêóîëÿð-
íèõ á³ëê³â ó íàñ³íí³, à AtVSR3 ëîêàë³çóºòüñÿ ó ïðî-
äèõàõ [79, 80]. 

Çà äîïîìîãîþ àíàë³çó ãîìîëîã³¿ VSR-äîìåí³â ³ç 
äîìåíàìè ð³çíîìàí³òíèõ ïðîòåàç ³äåíòèô³êîâàíà ³í-
øà ðîäèíà VSR-ðåöåïòîð³â. Ö³ á³ëêè îòðèìàëè íàçâó 
RMR (Receptor-membrane-Ring H2 protein) [81]. Â³-
äîìî, ùî àðàá³äîïñèñ ì³ñòèòü ø³ñòü ð³çíèõ ãåí³â, ùî 
êîäóþòü RMR-á³ëêè, à ãåíîì ðèñó – ò³ëüêè äâà ãå-
íè RMR [3]. Âñòàíîâëåíî, ùî RMR-á³ëêè ³ç àðàá³-
äîïñèñó çäàòí³ çâ’ÿçóâàòèñü ³ç VSS-ïîñë³äîâíîñòÿìè 
õ³òèíàçè òþòþíó [82]. Ãîìîëîãè RMR-á³ëê³â â êë³-
òèíàõ ññàâö³â º ÷àñòèíîþ óá³êâèòèí Å3 ë³ãàçè [83].
Á³îëîã³÷íà ðîëü öèõ äâîõ òèï³â ðåöåïòîð³â âàêóî-
ëÿðíîãî ðîçï³çíàâàííÿ ùå íåïîâí³ñòþ ç’ÿñîâàíà. Ïðè-
ïóñêàºòüñÿ, ùî á³ëêè îáîõ ðîäèí VSR-ðåöåïòîð³â ìî-
æóòü âçàºìîä³ÿòè ì³æ ñîáîþ â ïðîöåñàõ âíóòð³øíüî-
êë³òèííîãî òðàíñïîðòó, îðãàíåëüíîãî ðîçï³çíàâàííÿ 
òà â³äáîðó.  

Ìåõàí³çìè âåçèêóëÿðíîãî òðàíñïîðòó äî âàêóîëü.
Òðàíñïîðò áàãàòüîõ ìàêðîìîëåêóë (á³ëêè, íóêëå¿íî-
â³ êèñëîòè, ïîë³ñàõàðèäè, ë³ïîïðîòå¿äè) â êë³òèí³ 
çä³éñíþºòüñÿ çà äîïîìîãîþ ïîñë³äîâíîãî óòâîðåííÿ 
òà çëèòòÿ îòî÷åíèõ ìåìáðàíîþ ïóõèðö³â (âåçèêóë). 
Òðàíñïîðò ñïîëóê çà äîïîìîãîþ âåçèêóë ìàº íèç-
êó ïåðåâàã ó ïîð³âíÿíí³ ç ³íøèìè òèïàìè êë³òèí-
íîãî òðàíñïîðòó – ïîãëèíåí³ àáî ñåêðåòóþòüñÿ ìàêðî-
ìîëåêóëè, ùî çíàõîäÿòüñÿ â áóëüáàøêàõ, çàçâè÷àé 
íå çì³øóþòüñÿ ç ³íøèìè ìàêðîìîëåêóëàìè àáî îð-
ãàíåëàìè êë³òèíè. Áóëüáàøêè ìîæóòü çëèâàòèñÿ ç³
ñïåöèô³÷íèìè ìåìáðàíàìè, ùî ³ çàáåçïå÷óº îáì³í
ìàêðîìîëåêóëàìè ì³æ ð³çíîìàí³òíèìè êîìïàðòìåí-
òàìè êë³òèíè. Âíóòð³øíüîêë³òèííèé âåçèêóëÿðíèé 
òðàíñïîðò â³ä³ãðàº âàæëèâó ðîëü ó á³îãåíåç³ òà ôóíê-
ö³îíóâàíí³ ðîñëèííèõ âàêóîëü.  

²ñíóº âåëèêà íèçêà äîñë³äæåíü, ùî ñâ³ä÷èòü ïðî 
ó÷àñòü ó âåçèêóëÿðíîìó òðàíñïîðò³ ð³çíèõ òèï³â ïî-
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Îñîáëèâîñò³ îðãàíåëüíîãî ðîçï³çíàâàííÿ, âåçèêóëÿðíîãî òðàíñïîðòó

êðèâíèõ á³ëê³â îáîëîíêè âåçèêóë (COP, ñoat pro-
teins). Ð³çíîìàí³òí³ òèïè êë³òèííèõ âåçèêóë, à ñàìå 
êëàòðèíîâ³ âåçèêóëè (CCV, clathrin-coated vesicles), 
COPI- òà COPII-âåçèêóëè, «ù³ëüí³» âåçèêóëè (DV, 
dense vesicles) áóëè îïèñàí³ äëÿ ðîñëèííèõ êë³òèí 
[2, 83–85]. ×èñëåíí³ åêñïåðèìåíòàëüí³ äàí³ ñâ³ä÷àòü 
ïðî ³ñíóâàííÿ çíà÷íî¿ ãîìîëîã³¿ ì³æ äåÿêèìè COP-
á³ëêàìè êë³òèí ðîñëèí, ññàâö³â òà äð³æäæ³â, ïðîòå 
çîâñ³ì ìàëî â³äîìî ïðî ìåõàí³çìè òà ìîëåêóëÿðíó 
ïðèðîäó âåçèêóëÿðíîãî òðàíñïîðòó ó ðîñëèí [85]. 

Íèí³ ³ñíóº äóìêà, ùî á³ëüø³ñòü á³ëê³â âàêóîëü 
òðàíñïîðòóþòüñÿ ³ç àïàðàòó Ãîëüäæ³ çà äîïîìîãîþ 
CCV-âåçèêóë. Íà ï³çí³õ åòàïàõ òðàíñïîðòó CCV-âå-
çèêóëè çëèâàþòüñÿ ³ç ð³çíîìàí³òíèìè òèïàìè ïðå-
âàêóîëÿðíèõ êîìïàðòìåíò³â (PVC, prevacuolar com-
partments) òà ïåðåäàþòü îñòàíí³ì ñâ³é âíóòð³øí³é 

âì³ñò [3, 83]. PVC-êîìïàðòìåíòè ìîæóòü áåçïîñå-
ðåäíüî çëèâàòèñÿ ³ç ñïåöèô³÷íèì äëÿ íèõ òèïîì âà-
êóîëü (ðèñ. 3) [3]. Ðàçîì ç òèì çà äîïîìîãîþ êîìï-
ëåêñó á³ëê³â ESCRT (endosomal sorting complex requi-
red for transport) PVC-êîìïàðòìåíòè òà ³íø³ òèïè âå-
çèêóë ìîæóòü çëèâàòèñÿ ðàçîì òà óòâîðþâàòè ìóëüòè-
âåçèêóëÿðí³ ò³ëüöÿ (MVB, multivesicular body) (ðèñ. 3)
[85]. ×èñëåíí³ ë³òåðàòóðí³ äàí³ ñâ³ä÷àòü ïðî òå, ùî 
òðàíñïîðò äî ð³çíèõ òèï³â âàêóîëü çàáåçïå÷óºòüñÿ çà 
äîïîìîãîþ PVC-êîìïàðòìåíò³â ìóëüòèâåçèêóëÿðíî-
ãî òèïó (MVB) [3, 84, 85]. 

Ð³çíèöÿ ó íàïðÿìêàõ òðàíñïîðòó PVC-êîìïàðò-
ìåíò³â äî ð³çíèõ òèï³â âàêóîëü îáóìîâëåíà çàëó÷åííÿì 
ð³çíîãî íàáîðó SNARE-á³ëê³â (Soluble NSF Attachment 
Protein Råceptor) äëÿ çëèòòÿ âåçèêóë (v-SNARE, ve-
sicle SNARE), à òàêîæ äëÿ ìåìáðàííîãî âï³çíàâàííÿ 

Ðèñ. 3. Ìîäåëü âíóòð³øíüîêë³òèííîãî òðàíñïîðòó á³ëê³â äî ð³çíèõ òèï³â âàêóîëü. Òðàíñïîðò á³ëê³â äî âàêóîëü 
â³äáóâàºòüñÿ çà ó÷àñò³ àïàðàòó Ãîëüäæ³ ÷è áåç çàëó÷åííÿ ö³º¿ îðãàíåëè. Òðàíñïîðò á³ëê³â äî ÖÂ (öåíòðàëüíèõ 
âàêóîëü) â³äáóâàºòüñÿ âèêëþ÷íî çà äîïîìîãîþ àïàðàòó Ãîëüäæ³ òà êëàòðèíîâèõ âåçèêóë (CCV). Ó ïîäàëüøîìó 
êëàòðèíîâ³ âåçèêóëè çëèâàþòüñÿ ³ç ïðåâàêóîëÿðíèìè êîìïàðòìåíòàìè (PVC), ÿê³ ó ïîäàëüøîìó ìîæóòü 
çëèâàòèñÿ ³ç ÖÂ àáî ìóëüòèâåçèêóëÿðíèìè ò³ëàìè. Ìóëüòèâåçèêóëÿðí³ ò³ëà (MVB, multivesicular body) 
çàáåçïå÷óþòü òðàíñïîðò á³ëê³â äî ÖÂ òà ÁÂ (á³ëêîâèõ âàêóîëü). Àêòèâíó ó÷àñòü ó òðàíñïîðò³ á³ëê³â ³ç ÅÐ 
áåñïîñåðåäíüî ó ÁÂ áåç çàëó÷åííÿ åëåìåíò³â àïàðàòó Ãîëüäæ³ áåðóòü ãëàäåíüê³ çà ôîðìîþ DV (dense vesicles), 
DIP (dark-induced tonoplast intrinsic protein vesicles) òà PAC-âåçèêóëè (precursor-accumulating vesicles). Ó 
áàãàòüîõ âèïàäêàõ ê³íöåâîþ ëàíêîþ òðàíñïîðòó á³ëê³â äî ÁÂ º ïðåâàêóîëÿðí³ êîìïàðòìåíòè çáåð³ãàííÿ 
(sPVC, storage prevacuolar compartments), ùî áåçïîñåðåäíüî çëèâàþòüñÿ ³ç ìåìáðàíîþ ÁÂ. Çà äîïîìîãîþ 
êîìïëåêñó ESCRT (endosomal sorting complex required for transport) ïðåâàêóîëÿðí³ êîìïàðòìåíòè óòâîðþþòü 
âï ÿ÷óâàííÿ ä³ëÿíîê ñâîº¿ ìåìáðàíè âñåðåäèíó òà ôîðìóþòü MVB-ò³ëüöÿ, ùî çàáåçïå÷óþòü òðàíñïîðò á³ëê³â 
äî ÖÂ òà ÁÂ
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(t-SNARE, target SNARE) [86, 87]. Íåùîäàâíî íîâèé 
òèï PVC-êîìïàðòìåíò³â çíàéäåíèé ó êë³òèíàõ ðèñó,
àðàá³äîïñèñó òà òþòþíó (BY-2) [88]. PVC-êîìïàðò-
ìåíòè ìàþòü ïîä³áí³ äî MVB-êîìïàðòìåíò³â ðîç-
ì³ðè, àëå õàðàêòåðèçóºòüñÿ â³äñóòí³ñòþ âíóòð³øí³õ
âåçèêóë [89]. Öåé íîâèé òèï ïðåâàêóîëÿðíèõ êîì-
ïàðòìåíò³â ³äåíòèô³êîâàíî çàâäÿêè íàÿâíîñò³ ó íèõ 
ñïåöèô³÷íèõ RMR-ðåöåïòîð³â (receptor homology-trans-
membrane-ring H2) [89]. Òàê³ âåçèêóëÿðí³ ñòðóêòóðè
îòðèìàëè íàçâó ïðåâàêóîëÿðí³ êîìïàðòìåíòè çáåð³-
ãàííÿ (sPVC, storage prevacuolar compartments). Åêñ-
ïåðèìåíòàëüí³ äàí³ ñâ³ä÷àòü íà êîðèñòü òîãî, ùî
sPVC-âåçèêóëè áåðóòü ó÷àñòü ó òðàíñïîðò³ á³ëê³â äî
ÁÂ [3, 89]. Ðàçîì ç òèì «êëàñè÷í³» ïðåâàêóîëÿðí³ 
êîìïàðòìåíòè âåçèêóëÿðíîãî òèïó (PVC/MVB) çà-
áåçïå÷óþòü òðàíñïîðò á³ëê³â äî ÖÂ òà ÁÂ. ÁÂ òà ÖÂ
ðîñëèííèõ êë³òèí º ô³ç³îëîã³÷íî òà á³îõ³ì³÷íî ð³çíè-
ìè êë³òèííèìè îðãàíåëàìè, áî ¿õ îáñëóãîâóþòü ð³çí³
çà ïîõîäæåííÿì òðàíñïîðòí³ âåçèêóëè [10]. Òðàíñ-
ïîðò á³ëê³â ³ç àïàðàòó Ãîëüäæ³ äî ÁÂ çàáåçïå÷óþòü 
íå «êëàñè÷í³» êëàòðèíîâ³, à «ù³ëüí³» DV-âåçèêóëè 
ä³àìåòðîì 130 íì (DV, dense vesicles) [10, 89].

Ìåõàí³çìè òðàíñïîðòó á³ëê³â ó âàêóîë³ çà äîïî-
ìîãîþ åëåìåíò³â àïàðàòó Ãîëüäæ³ â ðîñëèííèõ êë³òè-
íàõ ìàéæå íå â³äð³çíÿþòüñÿ â³ä âåçèêóëÿðíèõ òðàíñ-
ïîðòíèõ øëÿõ³â êë³òèí äð³æäæ³â òà ññàâö³â [3]. ÅÐ 
ðîñëèííèõ êë³òèí íà â³äì³íó â³ä êë³òèí ññàâö³â º 
äæåðåëîì óòâîðåííÿ òà ãåíåðàö³¿ ð³çíîìàí³òíèõ çà 
ñâîºþ ôóíêö³ºþ òà ñòðóêòóðîþ ìåìáðàííèõ ERdvc-
êîìïàðòìåíò³â (ERdvc, ER derived compartments), ùî
áåðóòü ó÷àñòü ó òðàíñïîðò³ á³ëê³â äî ÁÂ áåç çàëó÷åí-
íÿ åëåìåíò³â àïàðàòó Ãîëüäæ³ [90]. Òàêèé ìåõàí³çì 
òðàíñïîðòó á³ëê³â, ùî º íåçàëåæíèì â³ä àïàðàòó 
Ãîëüäæ³, ïðèòàìàííèé ëèøå ðîñëèííèì êë³òèíàì. 
Îäí³ºþ ³ç ãîëîâíèõ ôóíêö³é ERdvc-êîìïàðòìåíò³â 
º çáåð³ãàííÿ òà òðàíñïîðò çàïàñíèõ ðå÷îâèí, à ñàìå 
á³ëê³â òà ë³ï³ä³â äî ÁÂ. Êð³ì òîãî, ERdvc-êîìïàðòìåí-
òè íàêîïè÷óþòü äåÿê³ ñïåöèô³÷í³ âèäè ïðîòåàç, ùî 
ó ïîäàëüøîìó íàäõîäÿòü ó ÁÂ ³ áåðóòü ó÷àñòü ó ã³äðî-
ë³ç³ çàïàñíèõ á³ëê³â â ïðîöåñ³ ïðîðîñòàííÿ íàñ³ííÿ 
(ðèñ. 3) [90, 91]. 

Òðàíñïîðò äî ÁÂ çàïàñíèõ á³ëê³â, ïåðåâàæíî ãëî-
á³í³â òà ïðîëàì³í³â, â³äáóâàºòüñÿ çà ð³çíèìè ìåõà-
í³çìàìè. Ãëîá³íè º âîäîðîç÷èííèìè çàïàñíèìè á³ë-
êàìè çàðîäêó, ùî òðàíñïîðòóþòüñÿ äî âàêóîëü ³ç çà-
ëó÷åííÿì êîìïëåêñó Ãîëüäæ³. Ïðîëàì³íè íà â³äì³íó 
â³ä ãëîá³í³â º ã³äðîôîáíèìè çàïàñíèìè á³ëêàìè çåð-
í³âîê çëàêîâèõ. Ö³ á³ëêè ñèíòåçóþòüñÿ EÐ òà ó ïî-
äàëüøîìó àãðåãóþòü ó á³ëêîâ³ ò³ëüöÿ (ERdvPB, ER 
derived protein bodies) [90]. Òàêèì ÷èíîì, äîñòàâêà 
ã³äðîôîáíèõ çàïàñíèõ á³ëê³â äî ÁÂ ìîæå â³äáóâàòèñü 
çà ðàõóíîê òðàíñïîðòó ERdv-á³ëêîâèõ ò³ëåöü òà áåç 
çàëó÷åííÿ åëåìåíò³â àïàðàòó Ãîëüäæ³. 

Îêð³ì òðàíñïîðòíèõ ERdv-á³ëêîâèõ ò³ëåöü, äîñ-
òàâêà á³ëê³â òà ³íøèõ êîìïîíåíò³â äî ÁÂ ìîæå â³ä-
áóâàòèñÿ çà ðàõóíîê ³íøèõ òèï³â ÅÐ-êîìïàðòìåíò³â. 

Äîñë³äæåííÿ òðàíñïîðòó çàïàñíèõ á³ëê³â â êë³òèíàõ 
íåçð³ëîãî íàñ³ííÿ ãàðáóçà çàñâ³ä÷èëè, ùî òðàíñïîðò 
çàïàñíèõ á³ëê³â, à ñàìå ãëîáóë³íó, â³äáóâàºòüñÿ çà 
ðàõóíîê ñïåöèô³÷íèõ âåçèêóë, ÿê³ íàêîïè÷óþòü ïî-
ïåðåäíèê³â çàïàñíèõ á³ëê³â (PAC, precursor-accumu-
lating vesicles) [92]. Ï³çí³øå âñòàíîâëåíî, ùî âîíè íå 
ìàþòü í³÷îãî ñï³ëüíîãî ³ç âåçèêóëÿðíèì òðàíñïîðòîì 
äî âàêóîëü, ùî çàëåæèòü â³ä àïàðàòó Ãîëüäæ³ [92]. 
Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî äåÿê³ çàïàñí³ á³ëêè, à ñàìå ãëîá³íè 
òà öèñ-ïðîòå¿íàçè, ìîæóòü òðàíñïîðòóâàòèñÿ áåçïî-
ñåðåäíüî ³ç ÅÐ äî ÁÂ çà äîïîìîãîþ PAC-âåçèêóë 
(ðèñ. 3) [92, 93]. Îêð³ì ÐÀÑ-âåçèêóë, ³ñíóº ùå îäèí 
ö³êàâèé òèï ìåìáðàííèõ óòâîðåíü, ùî çàáåçïå÷óþòü 
íåçàëåæíèé â³ä àïàðàòó Ãîëüäæ³ òðàíñïîðò á³ëê³â äî 
ÁÂ – öå DIP-âåçèêóëè (DIP, dark-induced tonoplast 
intrinsic protein vesicles) (ðèñ. 3) [11, 31]. Öåé òèï âå-
çèêóë ³äåíòèô³êîâàíèé çàâäÿêè íàÿâíîñò³ ó íüîìó 
DIP-àêâàïîðèíó òà ïîä³áíîãî äî ðåöåïòîðà RMR-
á³ëêà. Ïîäàëüø³ äîñë³äæåííÿ ôóíêö³é DIP-âåçèêóë 
ó êë³òèí³ âêàçóþòü íà òå, ùî âîíè º ãîëîâíèì ì³ñ-
öåì òðàíñïîðòó åëåìåíò³â êðèñòàëî¿äó äî ÁÂ [11]. 
Ïðè çëèòò³ DIP-âåçèêóë ³ç ÁÂ â³äáóâàºòüñÿ ïåðåäà-
÷à ìåìáðàííèõ êîìïîíåíò³â, ùî ì³ñòÿòü DIP-àê-
âàïîðèí, ó âíóòð³øí³ êîìïàðòìåíòè ÁÂ [14]. Ö³êà-
âèì ôàêòîì º òå, ùî DIP-àêâàïîðèí â³äñóòí³é ó 
òîíîïëàñò³ ÁÂ. Ïðîòå åêñïåðèìåíòàëüí³ äàí³ ñâ³ä-
÷àòü ïðî â³äñóòí³ñòü òèïîâèõ äëÿ ì³òè÷íèõ âàêóîëü 
(ÖÂ) àëüôà- òà ãàììà-Ò²Ð-àêâàïîðèí³â ó ìåìáðàíàõ 
DIP-âåçèêóë [11]. 

Éìîâ³ðíî, ôóíêö³ºþ DIP-âåçèêóë º äîñòàâêà ó ÁÂ 
ñïåöèô³÷íèõ äëÿ ÖÂ åëåìåíò³â, çîêðåìà ìåìáðàííèõ 
á³ëê³â òà, ìîæëèâî, ã³äðîë³òè÷íèõ ôåðìåíò³â. 

Â³äïîâ³äíî äî äàíèõ îñòàíí³õ äîñë³äæåíü çáîðêà 
åëåìåíò³â òîíîïëàñòó ÁÂ, êðèñòàëî¿äó òà ãëîáî¿äó 
â³äáóâàºòüñÿ çà ðàõóíîê äîñòàâêè ìàòåð³àëó â³ä çîâ-
ñ³ì ð³çíèõ çà ñâîºþ ïðèðîäîþ ìåìáðàííèõ êîì-
ïàðòìåíò³â [11]. Íàïðèêëàä, äîñòàâêà áàãàòüîõ åëå-
ìåíò³â êðèñòàëî¿äó â³äáóâàºòüñÿ çàâäÿêè ðóõó DIP-
âåçèêóë, à âîäîðîç÷èííèõ á³ëê³â äî ÁÂ ìàòðèêñó – 
çà äîïîìîãîþ DV-âåçèêóë [10, 11]. Òðàíñïîðò ìàòå-
ð³àëó äëÿ ãëîáî¿äó â³äáóâàºòüñÿ çà ðàõóíîê ðîáîòè 
CCV-âåçèêóë [50].

*     *
*

Â³äêðèòòÿ ð³çíèõ òèï³â âàêóîëü äàëî ìîæëèâ³ñòü 
êðàùå çðîçóì³òè âñþ ñêëàäí³ñòü îðãàí³çàö³¿ òà ôóíê-
ö³îíóâàííÿ ðîñëèííî¿ êë³òèíè ³ ðîñëèííîãî îðãà-
í³çìó â ö³ëîìó, ïðîòå íåâèð³øåíèõ ïèòàíü çàëè-
øàºòüñÿ ùå äóæå áàãàòî. Íàâåäåí³ äàí³ ñâ³ä÷àòü ïðî 
ð³çíîìàí³òòÿ øëÿõ³â òà ìåõàí³çì³â âàêóîëÿðíîãî 
òðàíñïîðòó. Ñë³ä çàçíà÷èòè óí³êàëüí³ñòü íåçàëåæíîãî 
â³ä àïàðàòó Ãîëüäæ³ øëÿõó òðàíñïîðòó á³ëê³â äî ÁÂ 
äëÿ ðîñëèí. Òàêèé ìåõàí³çì ìàº áàãàòî ïåðñïåêòèâ 
ó ìàéáóòíüîìó äëÿ çàñòîñóâàííÿ â á³îòåõíîëîã³¿ ðîñ-
ëèí. Çàâäÿêè â³äñóòíîñò³ ãëèêîçèëþâàííÿ ñèíòåçî-
âàíèõ ñïîëóê ó êîìïëåêñ³ Ãîëüäæ³ òàê³ ñïîëóêè äîñ-
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òàâëÿþòüñÿ ³ íàêîïè÷óþòüñÿ ó ÏÁ áåç ³ñòîòíèõ õ³ì³÷-
íèõ âèäîçì³í òà âòðàòè ñâîº¿ á³îëîã³÷íî¿ àêòèâíîñò³. 
Òîìó âèêîðèñòàííÿ ÏÁ ÿê á³îðåàêòîð³â äëÿ íàêî-
ïè÷åííÿ òà çáåð³ãàííÿ âàæëèâèõ á³îëîã³÷íèõ òà ôàð-
ìàêîëîã³÷íèõ ðå÷îâèí º ïåðñïåêòèâíèì íàïðÿìêîì 
äëÿ ïîäàëüøîãî ðîçâèòêó á³îòåõíîëîã³¿ ðîñëèí [67]. 
Òîìó íà ïîðÿäêó äåííîìó ñòî¿òü çàâäàííÿ äîñë³äèòè 
á³îõ³ì³÷íó òà ìîëåêóëÿðíó ïðèðîäó ìåõàí³çì³â á³î-
ãåíåçó, òðàíñïîðòó ð³çíèõ òèï³â âàêóîëü òà ¿õ ïî-
ïåðåäíèê³â. Ç ìåòîþ ³äåíòèô³êàö³¿ íîâèõ ãåí³â òà
¿õ ïðîäóêò³â, ùî áåðóòü ó÷àñòü ó á³îãåíåç³ òà ôóíê-
ö³îíóâàíí³ âàêóîëü ðîñëèííî¿ êë³òèíè, íåîáõ³äíî 
øèðîêå çàñòîñóâàííÿ ìåòîä³â çâîðîòíî¿ ãåíåòèêè òà
ãåíîì³êè, çîêðåìà ñòâîðåííÿ ÐÍÊ³ ë³í³é ðîñëèí ïî
â³äïîâ³äíèõ ãåíàõ âàêóîëÿðíèõ á³ëê³â; ñêðèí³íã êî-
ëåêö³é ìóòàíò³â, ùî ìàþòü ïîðóøåííÿ ôåíîòèïó âà-
êóîëü. Äîñë³äæåííÿ ñïåö³àë³çîâàíèõ á³áë³îòåê êÄÍÊ 
òà ³íø³ äîñë³äæåííÿ òðàíñêðèïòîìó ðîñëèííî¿ êë³-
òèíè äîïîìîæóòü çíà÷íî ðîçøèðèòè íàø³ çíàííÿ 
ïðî ïðèðîäó ïðîöåñ³â, ùî â³äáóâàþòüñÿ ó öèõ âàæ-
ëèâèõ êë³òèííèõ îðãàíåëàõ. 

S.V. Isayenkov

Institute of Food Biotechnology and Genomics, 
NAS of Ukraine, Kyiv

PLANT VACUOLES: PHYSIOLOGICAL ROLES 
AND MECHANISMS OF VACOULAR SORTING 
AND VESICULAR TRAFFICKING

In this review the main types of plant cell vacuoles were 
described. The structure, functions and other important 
characteristics were compared for the different vacuolar 
types. Moreover, the working models of vacuolar sorting 
and vesicular trafficking were outlined in this paper. The 
new important directions for further research of plant 
vacuoles were discussed.

Ñ.Â. Èñàåíêîâ

ÎÑÎÁÅÍÍÎÑÒÈ ÎÐÃÀÍÅËÜÍÎÃÎ 
ÐÀÑÏÎÇÍÀÂÀÍÈß, ÂÅÇÈÊÓËßÐÍÎÃÎ 
ÒÐÀÍÑÏÎÐÒÀ È ÔÈÇÈÎËÎÃÈ×ÅÑÊÀß 
ÐÎËÜ ÐÀÑÒÈÒÅËÜÍÛÕ ÂÀÊÓÎËÅÉ

Ïðèâåäåíû îñíîâíûå òèïû âàêóîëåé ðàñòèòåëüíûõ 
êëåòîê è îïèñàíû èõ îñíîâíûå õàðàêòåðèñòèêè. Ðàñ-
ñìîòðåíû îñîáåííîñòè èõ ñòðîåíèÿ, ôóíêöèè è ðîëü 
â ïîääåðæàíèè êëåòî÷íîãî ãîìåîñòàçà. Îïèñàíû ìî-
äåëè, à òàêæå îñîáåííîñòè âåçèêóëÿðíîãî òðàíñ-
ïîðòà è àäðåñàöèè ê ðàçíûì òèïàì âàêóîëåé. Ïðåä-
ëîæåíû äàëüíåéøèå ïåðñïåêòèâíûå íàïðàâëåíèÿ èñ-
ñëåäîâàíèé ýòèõ êëåòî÷íûõ îðãàíåëë.  
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